ISSN 0454-6296 


昆虫 学 报 4cta Entomologica Sinica, June 2009, 52(6) : 691-698 


I. FH E/E F RE Bt EH HTE 
三 个 基本 假设 : 绽 述 与 展望 


95] PH. ES TEC 


(中 国 水 稻 人 研究 所 , 杭州 ”310006 ) 


摘要 : 目前 , 抗 忠 转基因 作物 的 抗 性 管理 方法 主要 是 高 剂量 /庇护 所 策略 。 该 策略 的 有 效 性 取决 于 3 个 基本 的 假设 
条 件 :(1) 抗 虫 转基因 作物 (Bt 作物 ) 表 达 出 高 剂量 的 杀 虫 蛋白 ,该 剂量 使 得 靶 标 害虫 对 Bt 杀 忠 蛋白 的 抗 性 表现 型 为 
功能 性 完全 隐 人 性 或 近 于 完全 隐 性 , 进而 使 得 Bt 作物 可 以 杀 死 几乎 所 有 的 抗 性 杂 合 个 体 和 所 有 的 敏感 性 个 体 ;(2) E 
标 害虫 种 群 的 Bt 抗 性 基因 起 始 频率 处 于 很 低 的 水 平 ;(3) 源 目 转基因 作物 田 和 非 转基因 作物 田 (庇护 所 ) 的 成 虫 在 田 
间 随 机 混合 并 交配 。 这 3 个 假设 必须 同时 满足 , 缺 一 不 可 。 本 文 就 这 3 个 假设 的 理论 基础 和 经 验 研究 的 进展 进行 了 
综合 论述 , 并 着 重 讨论 了 随机 交配 假设 的 最 新 研究 进展 以 及 今后 的 研究 方 徊 和 方法 。 
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Three assumptions of high dose/refuge strategy for resistance management 


of Bt crops: a review 

HU Yang, FU Qiang" (China National Rice Research Institute, Hangzhou 310006, China) 

Abstract: The high dose/refuge strategy is being applied primarily in field for the resistance management of 
Bt crops, and its success depends on three essential assumptions. These three assumptions are; (1) Bt- 
engineered crops must produce a high dose of Bt insecticidal protein to kill most heterozygotes; (2) Initial 
frequency of alleles conferring resistance in target pest species must be rare; (3) Susceptible adults that 
survived in refuges are expected to intermingling and mating with resistant adults that survived in Bt fields. 
We reviewed theoretical and empirical results related to these assumptions, and focused on the recent 
advances in random mating assumption and presented some new theoretical outcomes resulted from modeling 
researches. We also discussed the direction of upcoming researches and related techniques briefly. 
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H 1996 年 抗 虫 转基因 作物 商业 化 种 植 以 后 ， 
受到 世界 上 广大 作物 种 植 者 的 欢迎 。 以 2008 年 为 
例 , 全 球 高 达 约 1.25 亿 公 顷 的 转基因 作物 种 植 面 
EE, 含有 抗 虫 性 转基因 的 作物 占据 了 其 中 的 大 约 
1/3(James, 2009) ,几乎 相当 于 整个 中 国 水 稻 种 植 
面积 的 两 倍 。Bt 作物 是 一 类 人 工 转 人 办 云 金村 抑 
杆菌 ( Bt) 基因 的 作物 , 使 这 些 转基因 作物 目 行 产生 
具有 杀 虫 效 采 的 Bt 杀 虫 重 白 ,从 而 控制 害虫 的 为 
T, 当前 Bt 作物 是 抗 虫 转 基因 作物 最 重要 的 组 成 
部 分 , 相 比较 于 传统 Bt 杀 虫 剂 的 使 用 方法 ( 叶 面 顺 
施 ) 而 言 ，Bt 作物 提供 了 非常 高 效 的 害虫 控制 效果 


( Ostlie et al.,1997 ; Barry et al.,2000 ; Burkness et al., 
2001; Ye et al.,2001) ;由 于 抗 虫 转基因 作物 对 其 靶 
标 害 虫 施 加 了 很 高 的 选择 压力 , 后 者 可 能 很 快 地 产 
生 抗 性 ,从 而 使 转基因 作物 失去 控制 效果 , 因此， 
对 靶 标 害虫 抗 性 发 展 进行 有 效 管理 是 抗 虫 性 转基因 
作物 商业 化 种 植 的 一 个 主要 考虑 因素 (Could， 
1998 ; Shelton et al.,2002 ; Bates et al.,2005) , 

目前 ， 高 剂量 /庇护 所 策略 (high dose/refuge 
strategy ) 是 抗 虫 性 转基因 作物 抗 性 管理 的 主要 方法 
( USEPA , 2001 ; Shelton et al.,2002 ) 。 该 策略 能 否 在 
田间 真正 发 挥 效 用 , 必须 同时 满足 3 个 前 提 ( 假 设 
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AKTE) , 缺少 3 个 假设 条 件 中 的 任何 一 个 , 该 策略 
就 不 能 有 效 发 挥 作用 。 这 3 个 假设 条 件 分 别 为 : 
(1) 抗 虫 转基因 作物 (Bt 作物 ) 表 达 出 高 剂量 的 Bt 
RREA, 该 剂量 使 得 靶 标 害虫 对 Bt AREK 
抗 性 效能 表现 出 功能 性 完全 隐 性 或 近 于 完全 隐 性 ， 
因而 Bt 作物 可 以 杀 死 几乎 所 有 的 抗 性 杂 合 个 体 和 
所 有 的 敏感 性 个 体 ;(2) 靶 标 害虫 种 群 中 Bt 抗 性 基 
因 的 起 始 频率 处 于 很 低 的 水 平 ;(3) 源 目 Bt 作物 田 
块 和 非 Bt 作物 田 块 (庇护 所 ) 的 成 虫 在 田间 能 随机 
混合 并 交配 (Alstad and Andow 1995) 。 近 年 来 £F 
对 这 3 个 假设 , 许多 学 者 开展 了 大 量 的 理论 探讨 和 
经 验 研 究 , 现 将 有 关 人 研究 结果 和 进展 归纳 如 下 。 


1 假设 一 


假设 1:Bt 作物 表达 出 高 剂量 的 Bt 杀 虫 蛋白 ， 
该 剂量 使 得 靶 标 害虫 对 Bt 杀 虫 蛋白 的 抗 性 效能 
现 出 功能 性 完全 隐 性 或 近 于 完全 隐 性 ,因而 Bt 作 
物 可 以 杀 死 几乎 所 有 的 抗 性 杂 合 个 体 和 所 有 的 敏感 
性 个 体 。 

所 谓 靶 标 害虫 对 Bt 作物 产生 的 单 浓度 Bt AR 
蛋白 的 遗传 方式 为 隐 性 或 显 性 指 的 是 F 代 杂 合子 
表现 型 与 亲 代 纯 合 子 表现 型 的 相对 关系 。 就 抗 性 遗 
fei zi.F, 代 杂 合子 表现 型 接近 抗 性 亲本 ， 则 称 为 
显 性 遗传 ;了 代 杂 合子 表现 型 接近 敏感 性 亲本 ， 则 
称 为 隐 性 和 遗传。 昆虫 抗 药性 遗传 方式 的 显 性 或 隐 性 
水 平 是 一 个 受到 环境 影响 的 可 变 参数 , 在 外 界 环境 
改变 时 ,其 遗传 显 隐 性 表现 型 可 以 从 几乎 完全 隐 性 
转变 成 几乎 完全 显 性 , 或 者 相反 (Bourguet et al., 
1996) 。 例 如 , 图 1 中 的 虚线 (代表 洒 合 子 在 某 个 浓 
度 下 的 生存 率 ) 可 以 随 杀 虫 剂 浓度 的 高 低 而 左右 移 
动 ， 如 果 浓 度 足 够 高 , 绝 大 多 数 或 者 全 部 的 抗 性 末 
合 个 体 (RS) 可 以 被 杀 死 ， 虚线 可 以 癌 右 被 移 到 靠 
近 抗 性 纯 合 个 体 (RR) 的 一 侧 , 也 就 是 第 说 的 Bt 杀 
忠和 蛋白 剂量 高 到 使 得 害虫 抗 药 性 表现 出 功能 性 的 隐 
性 遗传 (Tabashnik et al.,2004) 。 当 然 ， 如 果 杀 上 虫 和 异 
日 剂量 不 够 高 ， 则 图 1 中 的 虚线 就 可 能 向 左 移 到 靠 
近 敏 感 纯 合 个 体 (SS ) 的 一 侧 , 那么 绝 大 多 数 RS 可 
以 存活 ， 则 抗 药性 成 为 显 性 遗传 的 。 由 此 可 以 看 
出 ,如果 Bt 作物 的 Bt 杀 虫 重 日 表达 浓度 足够 高 ， 
可 以 使 得 靶 标 害虫 抗 药 性 成 为 完全 隐 性 ， 或 接近 于 
完全 隐 性 的 遗传 方式 。 经 验 数据 表明 , 通过 提高 Bt 
杀 虫 蛋 晶 的 剂量 , 害虫 种 群 的 遗传 表现 型 可 以 从 完 
全 显 性 变 成 完全 隐 性 。 例 如 ，Gould 等 (1995 ) 报道 


了 在 Bt 剂量 为 0.32 pg/mL Hj, ERIR Heliothis 
virescens 对 Bt 杀 虫 蛋白 表现 为 100% t E, mg Bt 剂 
量 为 40 pg/ mL 时 ， 则 表现 为 10096 ERE, 


Mortality of pest 


害虫 死亡 率 (90) 





Bt 浓度 Bt concentration 
图 1 Bt 和 杀 虫 蛋白 浓度 和 显 性 水 平 关系 


Fig. 1 Relationship of Bt toxin concentrations and 


dominance levels 

W A Adapted from; http://www. gmoera. umn. edu/public/ 
publications/download/IRMEnvR Ahandout. pdf. RR; 抗 性 纯 合 个 体 
Resistant homozygote; RS: 抗 性 杂 合 个 体 Resistant heterozygote; SS; 
敏感 纯 合 个 体 Susceptible homozygote. 

Bt 作物 表达 的 Bt 杀 虫 蛋 日 剂量 对 靶 标 害虫 显 
隐 性 水 平 的 计算 可 依据 Liu 和 Tabashnik ( 1997 ) 提 
出 的 有 关 害 虫 对 某 种 杀 虫 剂 单一 浓度 的 显 隐 性 水 平 
提出 的 计算 公式 ; 

，_ RS 生存 率 - SS 生存 率 

RR 生存 率 - SS EFX 

不 同 的 h 值 代表 了 不 同 的 显 隐 性 水 平 ， 如 果 h 
值 等 于 0, 则 为 完全 隐 性 ; 如果 值 为 0.5, 则 为 共 
PE UR h ESF, MATERE, WR hT 
于 0~0.5 之 间 , 则 为 不 完全 隐 性 ; IIR h 值 介 于 
0.5 ~1 之 间 , 则 为 不 完全 显 性 。 我 们 所 期 望 的 产值 
接近 于 0, 即 接近 完全 隐 性 。 

对 Bt 作物 而 言 ， 高 剂量 杀 上 忠和 蛋白 的 一 般 定 义 
为 , 可 以 使 得 Bt 抗 性 以 近 于 隐 性 方式 遗传 的 Bt 作 
物 表达 出 的 某 个 剂量 (浓度 )， 即 常 说 的 杀 死 99% 
Hy RS 和 100% 的 SS 的 浓度 (Roush and Mckenzie, 
1987 ; 陈 庆 园 等 ,2006) ;也 可 以 将 Bt 作物 表达 出 25 
倍 于 靶 标 害虫 LCw 的 浓度 称 为 高 剂量 ( Gould et al., 
1994) 。 绪 合 室 内 生 测 数 据 和 数学 模型 ，Tabashnik 
等 (2002) 报 道 了 Bt 杀 虫 蛋 昌 的 剂量 为 10 pg/mL 
时 , 红 铃 虫 Pectinophora gossypiella 对 Bt A REHA 
关 的 抗 性 表现 为 功能 性 的 隐 性 , 该 剂量 可 以 杀 死 
100% 的 SS, 95% 的 RS 和 0% 的 RR， 此 时 
10 pg/mL 就 可 以 被 称 为 高 剂量 ;更 重要 的 是 , 他们 
的 模拟 结果 还 发 现 , 相 比较 于 其 他 较 低 杀 虫 蛋 日 浓 
度 (0.32, 1.0 和 3.2 pg/mL) , 10 ug/mL 的 浓度 使 
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得 红 铃 虫 种 群 的 Bt 抗 性 发 展 速度 最 慢 。 

由 于 不 同 种 类 昆虫 对 Bt AS HR ERR A IRI BS 
REE, 因此 , 相同 浓度 的 杀 虫 重 日 对 一 些 种 类 的 
害虫 是 高 剂量 ， 而 对 另 一 些 则 可 能 不 是 高 剂量 。 研 
ARH, 美洲 棉铃 下 Heliocoverpa zea PARESH, H. 
armigera 对 Cryl Ac 杀 曰 重 日 的 敏感 性 不 如 烟 芽 夜 
EE H. virescens PUZLE R P. eossypiella, NIE, Xp A 
芽 夜 娥 和 红 铃 虫 为 高 剂量 的 Cryl Ac AREARE, 
对 美洲 棉铃 虫 和 槐 铃 虫 束 不 一 定 是 高 剂量 (Fitt et 
al.,1994 ; Tabashnik et a/.,2004) 。 高 玉林 (2006 ) 也 
HOE f UR Sesamia inferens 对 多 种 Bt 水 稻 的 敏感 
性 低 于 二 化 晓 Chilo suppressalis, W m — 4598 2g A 
剂量 的 Bt KG, OS DRE RI BEA IE. BIS X — 54 
对 评价 同时 控制 多 种 害虫 的 某 种 Bt 作物 时 就 非常 
重要 ,因为 那些 相对 不 敏感 的 害虫 可 能 较 快 地 产生 
抗 性 , 进而 使 得 该 Bt 作物 失效 。 

影响 Bt 作物 杀 虫 蛋白 表达 的 因素 很 多 ， 如 环 
境 因素 、 作 物 生长 发 育 状 况 等 等 ，Bt 作物 本 刁 在 不 
同 生育 期 和 不 同 作物 部 位 的 杀 虫 重 日 表达 量 也 可 能 
不 同 , 由 于 较 低 的 剂量 可 能 会 增加 抗 性 杂 合 子 的 存 
活 率 而 导致 抗 性 发 展 速 度 加 快 , 并 影响 Bt 作物 的 
实际 应 用 效果 , 因此 在 实际 考虑 Bt 作物 的 抗 性 管 
理 措施 时 必须 加 以 考虑 。 例 如 , um ERE A ( 2003 ) W 
ET Bt 棉花 不 同 叶 位 不 同 生 长 时 期 的 叶片 对 棉铃 
忠 初 胰 幼 虫 抗 忠 性 的 时 空 变化 , 结果 发 现 Bt 棉 主 
茎 第 2 ~ 10 叶 所 的 抗 虫 性 最 高 , 第 11 ~ 16 叶 的 抗 
虫 性 明显 下 降 , 抗 虫 效果 相差 可 达 两 倍 以 上 ;他 们 
同时 还 发 现 了 不 同时 间 和 不 同 气象 条 件 下 生长 的 棉 
花 侧 校 和 苗 期 叶片 对 棉铃 虫 的 抗 性 也 有 显著 差异 。 
周 晓 梅 等 (2005 ) 也 发 现 了 两 种 Bt 棉花 品种 的 植株 
组 织 中 杀 虫 蛋 晶 含量 均 随 生育 期 的 变化 而 呈 时 空 动 
态 变 化 , 总 体 趋 势 大 致 为 主 荟 嫩 叶 生长 前 期 较 生 长 
后 期 高 , 相同 时 期 主 共 嫩 叶 和 侧 校 嫩 叶 中 的 杀 虫 重 
日 含量 高 于 花蕾 和 色 叶 中 的 。 


2 假设 二 


假设 2 : 靶 标 害虫 种 群 中 Bt 抗 性 基因 的 起 始 频 
率 处 于 很 低 的 水 平 。 

一 般 认 为 靶 标 害虫 种 群 的 抗 性 基因 频率 在 
0.001 左 右 束 足够 低 了 。 原 因 是 如 果 与 Bt 抗 性 相关 
的 遗传 基因 单位 为 单 基因 和 双 位 点 时 , 每 100 万 个 
个 体 中 , 才 会 有 一 个 抗 性 纯 合 子 (0.001 x0.001) 和 
1 998 个 杂 合 子 (2 x0. 999 x 0.001 x 1 000 000) H 


现 , 假设 靶 标 害虫 的 Bt 抗 性 为 近 完 全 隐 性 (比如 ， 
h 20.09) , 那么 , 在 高 剂量 的 Bt REREH P, 
Bt 田 块 中 孵化 的 每 100 万 头 幼 虫 中 ， 只 有 1 头 抗 性 
纯 合 子 幼 虫 和 约 180 头 抗 性 杂 合 子 幼虫 (0. 09 x 
1 998) 在 Bt 田 块 中 存活 下 来 。 显 然 ， 如果 低 频率 
BERS, Bt 作物 可 以 达到 很 高 的 防治 效果 , 并 且 
大 多 数 的 抗 性 基因 会 随 着 抗 性 杂 合 子 的 死亡 而 被 消 
除 挥 。 同 时 可 以 看 出 , 在 抗 性 发 展 的 初始 阶段 , Dü 
性 发 展 的 主要 驱使 动力 来 源 于 是 抗 性 杂 合 个 体 ， 
为 在 不 考虑 庇护 所 田 块 的 情况 下 ，Bt 田 块 中 存活 的 
杂 合 子 就 保留 了 180 个 抗 性 因子 ,而 抗 性 纯 合 子 仅 
仅 保 留 了 两 个 抗 性 因子 。 

大 量 研究 表 明 ,， 目 前 发 现 田间 害虫 种 群 对 Bt 
作物 的 抗 性 基因 初始 频率 普遍 较 低 。 通 过 在 田间 采 
集 烟 芽 夜 蛾 雄 虫 (2 289 头 ) , 将 其 与 室内 筛选 出 的 
抗 性 雌 虫 进行 单 对 交配 , 并 对 其 FRI E, 代 幼 虫 进 
ftii, Gould 等 (1997 ) 发 现在 Bt 2&8. 8 EJTISE 2J 
0.064 hg/mL 时 , 美国 西南 四 州 的 田间 种 群 抗 性 基 
因 频 率 为 0. 0015, Tabashnik 等 (2005 ) 报道 了 从 
1998 —2004 年 间 , 美国 亚利桑那 州 的 红 铃 虫 田间 抗 
性 基因 频率 大 约 在 0. 004, Andow 等 (2000 )、 
Bourguet 等 (2003 ) 和 Stodola 等 (2006 ) 先后 报道 了 
WA HR DER. Ostrinia nubilalis 在 Bt 玉米 的 Bt 杀 虫 重 
日 相近 表达 剂量 的 情况 下 , 北美 的 玉米 融和 欧洲 一 
些 国 家 欧洲 玉米 螟 的 抗 性 频率 在 0. 001 左右 。 
Huang 等 (2008 ) 报道 了 美国 路 易 斯 安 那州 甘 瑟 量 
Diatraea saccharalis 5 个 种 群 的 Bt 抗 性 基因 频率 为 
0.001, rhBgdE pim IR 1998 和 2000 年 的 Bt 抗 性 
基因 频率 分 别 为 0. 0095 和 0. 0022 (Wu et al., 
2002) 。 但 是 , 在 河北 省 ,有 一 个 棉铃 虫 种 群 的 Bt 
抗 性 基因 频率 在 2006 年 和 2007 年 分 别 到 达 了 
0.094 和 0.107(Liu et al., 2008) 。 

事实 上 发 现 低频 率 的 隐 性 基因 并 不 太 容 易 。 寿 
抗 性 基因 的 频率 为 0.001 时 , 每 100 万 头 个 体 才 有 
一 个 抗 性 纯 合 个 体 出 现 , 因此 ,直接 从 田间 采集 和 
发 现 抗 性 个 体 在 经 济 和 和 人工 上 难以 操作 。Andow 和 
Alstad ( 1998 ) 提 出 的 筷 选 法 是 一 个 较为 有 效 的 
发 现 低频 率 隐 性 基因 的 方法 。 理 论 上 , 运用 该 方法 
H fis ae 250 MEWE R 9, n] EUR ECB XS 100 万 头 
田间 个 体 得 到 相似 的 效果 。F, 筛选 的 方法 分 为 4 
步 (Andow et al.,1998) :(1) 田 间 采 集 交 配 过 的 肉 虫 
并 建立 单 肉 系 ;(2) 单 肉 系 的 FF 代 进 行 同胞 交配 
( sib-mating) ; (3) X} F, 代 的 幼虫 进行 生 测 以 确定 它 
们 对 Bt 杀 上 虫 重 日 的 敏感 性 ;4) 数 据 的 统计 分 析 。 
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运用 于 抗 性 基因 频率 的 检测 方法 同时 还 可 以 用 
于 监测 抗 性 发 展 。 有 效 的 监测 方法 可 以 及 时 了 解 田 
间 抗 性 发 生发 展 情况 ,以 利于 及 时 采取 措施 来 有 效 
延缓 抗 性 的 发 展 。Andow 和 Ives(2002) 认 为 , 如果 
靶 标 害虫 的 抗 性 频率 增加 到 0. 005 时 能 被 及 时 发 
现 , 就 有 足够 的 时 间 采 取 措 施 以 防止 抗 性 频率 的 进 
一 步 增加 。 例 如 , 可 以 增加 庇护 所 的 面积 , 停止 种 
植 Bt 作物 ,更 换 不 同 杀 虫 机 理 的 转基因 作物 品种 ， 
如 果 经 济 和 技术 可 行 的 话 , 其 至 可 以 人 工 释放 相当 
数量 的 敏感 种 群 。 


3 假设 三 


假设 3: 源 自 Bt 作物 田 和 非 转基因 田 ( 庇护 所 ) 
的 成 虫 在 田间 随机 (random) 混合 并 交配 。 

Comins (1977) 首次 在 理论 上 提出 庇护 所 的 概 
念 , 并 指出 庇护 所 可 以 有 效 地 延缓 受到 杀 虫 剂 胁 迫 
的 害虫 种 群 的 抗 药性 发 展 。 他 指出 庇护 所 羽化 的 成 
虫 扩散 到 杀 虫 剂 选择 下 的 田 块 中 , 会 有 效 减少 抗 性 
基因 的 积 素 ,进而 延缓 抗 性 发 展 。Ceorghiou 和 
Taylor (1977) 也 指出 杀 虫 剂 胁 迫 下 , 一 个 封闭 种 群 
的 抗 药性 发 展 速度 与 其 受到 的 选择 压力 大 小 成 正比 
KR, 而 抗 性 发 展 速 度 可 以 被 敏感 性 种 群 的 不 断 迁 
APER. MA Bt 作物 的 发 展 , 针对 Bt 作物 靶 标 
害 忠 的 抗 性 管理 进行 了 大 量 的 数学 模型 模拟 
(Gould, 1986; Roush, 1994, 1997; Alstad and 
Andow , 1995 ; Davis and Onstad 2000 ; Caprio, 2001 ; 
Tang et al.,2001 ; Guse et al.,2002 ; Ives and Andow, 
2002 ; Sisterson et al.,2004) 。 这 些 模 型 研究 的 结果 
都 显示 高 剂量 /庇护 所 策略 的 有 效 性 。 

然而 , 值得 强调 的 是 , 最 近 的 模拟 研究 发 现 Bt 
田 块 和 庇护 所 田 块 羽化 成 虫 的 部 分 随机 交配 可 以 获 
得 更 好 的 抗 性 管理 效果 ,而 非 完全 随机 交配 ， 即 部 
分 庇护 所 田 块 羽化 的 成 虫 不 与 Bt 田 块 羽 化 的 成 时 
混合 交配 , 而 是 停留 在 庇护 所 交配 繁殖 ,更 有 利于 
延缓 抗 性 发 展 。 

Caprio (2001) 报 道 了 Bt 田 块 和 庇护 所 田 块 羽 
化 的 成 虫 之 间 一 定 程 度 的 隔离 并 不 会 加 快 抗 性 发 展 
的 速率 。 他 模拟 了 在 庇护 所 种 植 比例 固定 的 情形 
FT, 过 高 的 成 虫 扩 散 率 反而 会 提高 害虫 种 群 的 抗 性 
发 展 速率 。 因 此 , 他 建议 一 定 程 度 上 的 庇护 所 和 Bt 
田 块 羽化 成 虫 的 隔离 ,可 以 更 好 地 延缓 抗 性 的 发 
展 , 并 且 应 该 有 20%~40 多 的 Bt 杀 虫 重 晶 敏感 性 雌 
虫 在 庇护 所 产 卵 , 这 样 的 话 , 可 以 保证 世代 间 敏 感 
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性 种 群 大 小 持续 保持 在 合适 范围 。Ives 和 Andow 
(2002), Guse 等 (2002 ) 及 Sisterson 等 (2004) 随后 
的 模型 研究 也 指出 部 分 庇护 所 田 块 羽化 的 成 虫 不 发 
生 扩 散 行 为 可 能 会 达到 更 好 的 抗 性 管理 效果 。 

Hu (2008) ARKIN EREA Bt 玉米 为 研究 对 
象 ,系统 地 研究 了 成 虫 扩散 行为 与 抗 性 发 展 的 关 
R, 并 指出 非 完 全 随机 交配 可 以 更 有 效 地 延缓 抗 性 
发 展 的 具体 原因 。 假 设 峻 雄 成 虫 具 有 相同 的 扩散 比 
例 , 2596 的 成 虫 扩 散 可 以 达到 最 佳 抗 性 管理 效 采 
(图 2)。 在 田间 种 群 的 抗 性 基因 频率 很 低 的 情形 
F, 25% 的 庇护 所 种 群发 生 扩散 行为 表示 有 大 量 的 
敏感 性 成 虫 迁移 到 Bt HRE, 与 抗 性 成 虫 形成 有 
效 交 配 兖 争 ， 从 而 有 效 地 稀释 抗 性 成 虫 之 间 发 生 选 
型 交配 的 概率 (assortative mating probability ) ; 同时 
也 有 相当 数量 的 敏感 性 成 虫 保留 在 庇护 所 田 块 中 ， 
因此 下 一 代 敏 感性 种 群 的 数量 也 可 以 保持 在 一 个 较 
高 的 水 平 。25% 成虫 扩 散 比 例 , 可 能 正好 达到 了 有 
效 稀释 抗 性 成 虫 之 间 选 型 交配 的 概率 和 保持 敏感 性 
种 群 大 小 的 最 佳 组 合 点 。 
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图 2 欧洲 玉米 坚 扩 散 比 例 与 Bt 抗 性 发 展 的 关系 (Hu, 2008) 

Fig. 2 Relation of Ostrinia nubilalis dispersal rates and its 


Bt resistance development ( Hu, 2008) 


Hu(2008) EIR fis PER (ME/ BE) ， 羽 化 田 块 (Ht 
田 块 /庇护 所 田 块 ) 和 交配 状况 (未 交配 /已 交配 ) 将 
成 虫 分 为 6 种 类 型 :(1) 庇 护 所 田 块 羽化 的 未 交配 
雌 虫 2) 庇护 所 田 块 羽 化 的 未 交配 雄 虫 ;(3 ) Bt H 
块 羽 化 的 未 交配 瞧 虫 ;(4) Bt 田 块 羽化 的 未 交配 雄 
IR; C5) JEEP E H B P SE BORSE 18 ; (6) Bt 田 块 中 交 
配 的 雌 虫 。 由 于 已 交配 雄 虫 对 其 后 代 的 发 生 没 有 影 
啊 , 故而 未 将 其 影响 加 以 研究 。 束 这 6 种 类 型 的 成 
虫 对 抗 性 发 展 进行 了 模型 模拟 研究 ,结果 发 现 :Bt 
田 块 的 成 虫 ( 崔 / 雄 , 未 交配 /已 交配 ) 对 抗 性 发 展 的 
影响 很 小 ， 而 庇护 所 田 块 羽化 成 虫 有 着 主要 的 影 
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啊 ; 庇 护 所 田 块 羽化 的 未 交配 和 已 交配 过 的 雌 虫 对 
抗 性 发 展 影响 最 大 , 尽管 庇护 所 羽化 的 雌性 成 虫 扩 
散 到 Bt 田 块 可 以 减少 抗 性 成 虫 之 间 发 生 选 型 交配 
的 概率 , 但 是 其 扩散 比例 越 高 , 抗 性 发 展 速 度 越 
快 , 因为 庇护 所 羽化 的 雌性 成 虫 (无 论 交 配 与 否 ) 扩 
散 到 Bt 田 块 会 提高 Bt 杀 虫 重 晶 对 整个 种 群 的 选择 
压力 ,导致 下 一 代 敏 感性 种 群 数量 减少 ， 而 种 植 庇 
护 所 的 目的 则 是 维持 大 量 而 有 效 的 敏感 性 种 群 ， 
此 , ARESE I JEE D r Y AE K RE HE CSI Bt 田 块 。 
庇护 所 田 块 羽化 的 未 交配 雄 虫 扩散 到 Bt 田 块 同样 
可 以 稀释 选 型 交配 发 生 概 率 , 这 一 点 与 庇护 所 田 块 
羽化 未 交配 的 上 肉 虫 一 样 ， 而 与 崔 虫 扩散 不 同 的 是 ， 
庇护 所 的 雄 虫 扩散 到 Bt 田 块 不 改变 Bt 杀 忠 重 日 的 
选择 压力 ,因而 庇护 所 雄 虫 的 扩散 是 可 以 适当 或 
励 的 。 

联 成 虫 的 扩散 比例 而 言 ， 抗 性 发 展 最 慢 的 情况 
则 是 :只 有 50% 的 庇护 所 田 块 羽 化 的 未 交配 雄 虫 发 
生 扩散 ,而 其 余 的 成 虫 不 发 生 任何 扩散 行为 , 需要 
381 代 , 抗 性 基因 频率 才 从 0. 001 增加 到 0.5; 而 搞 
性 发 展 最 快 的 情况 则 是 :只 有 庇护 所 羽化 和 交配 的 
上 肉 虫 发 生 扩散 而 没有 任何 庇护 所 雄 虫 发 生 扩散 ， 只 
需要 4 (V. 抗 性 基因 频率 就 可 以 从 0. 001 增加 到 
0.5(Hu, 2008) 。 由 此 可 以 看 出 , 应 该 尽 可 能 把 庇 
护 所 羽化 的 崔 虫 留 在 庇护 所 ， 而 适当 或 励 庇护 所 的 
雄 虫 扩散 到 Bt 田 块 是 最 有 利于 抗 性 管理 的 。 


4 ”讨论 与 展望 


在 Bt 作物 大 面积 种 植 了 十 几 年 以 后 , 各 种 Bt 
作物 的 对 标 害 虫 未 有 大 面积 抗 性 发 生 事件 的 报道 ， 
这 样 的 事实 至 少 暗 示 了 高 剂量 /庇护 所 策略 的 有 效 
性 。 但 是 , Liu 等 (2008 ) 报道 了 在 Bt 棉花 大 面积 
TÉ 10 年 后 , 中 国 河北 一 个 棉铃 虫 种 群 的 抗 性 基因 
频率 高 达 0.1, 作者 将 缺乏 庇护 所 和 较 高 的 初始 抗 
性 基因 频率 是 导致 当地 种 群 具有 如 此 高 的 抗 性 基因 
频率 的 原因 , 他 们 的 研究 从 为 一 个 方面 说 明了 庇护 
所 在 延缓 抗 性 发 展 中 的 重要 作用 。 种 植 庇护 所 的 目 
的 是 提供 有 效 数 量 的 敏感 性 未 交配 成 虫 , 与 抗 性 未 
交配 成 虫 形成 交配 竞争 , 使 得 抗 性 成 虫 之 间 的 选 型 
交配 概率 得 到 有 效 稀释 ,同时 也 保留 相当 数量 的 敏 
感性 种 群 。 因 此 , 庇护 所 不 能 离 Bt 田 块 太 远 , 同时 
也 不 能 太 近 , 太 远 了 未 交配 成 虫 不 能 在 交配 之 前 混 
合 , 太 近 了 有 过 多 的 敏感 性 成 虫 (尤其 是 肉 虫 ) 迁 入 
Bt HR, 导致 下 一 代 的 敏感 性 种 群 数量 被 大 量 减 


少 。 例 如 , 美国 环保 署 要 求 农 户 在 种 植 Bt 玉米 的 
时 候 必 须 同 时 在 800 m 的 范围 种 植 常规 玉米 以 作为 
庇护 所 , 而 且 常 规 玉 米 (庇护 所 ) 的 面积 不 得 小 于 所 
有 玉米 面积 的 20% 。 对 面积 的 要 求 是 为 了 保证 有 
足够 大 的 敏感 性 种 群 ， 对 距离 的 要 求 是 为 了 保证 有 
敏感 性 的 成 虫 在 交配 前 扩散 到 Bt 玉米 田 块 , 同时 ， 
也 不 希望 有 太 多 的 敏感 性 成 虫 扩散 到 Bt 玉米 田 块 。 
假如 800 m 的 距离 是 正好 满足 了 使 23% 的 庇护 所 
羽化 成 虫 扩散 到 Bt 田 块 的 话 ， 对 玉米 曝 的 抗 性 管 
理会 更 有 效 , 我 们 就 可 以 更 长 时 间 和 更 有 效 地 使 用 
Bt 玉米 。 有 关 鲜 这 目 雄 虫 性 引诱 剂 的 应 用 是 一 项 
较为 成 熟 的 技术 , 在 Bt 田 块 中 设置 性 引诱 剂 就 可 
以 吸引 庇护 所 中 羽化 的 雄 虫 扩散 到 Bt 田 块 中 , 可 
能 是 一 种 Bt 作物 抗 性 管理 的 新 思路 和 可 操作 技术 。 

要 精确 确定 庇护 所 与 Bt 作物 田 块 的 适合 距离 
非常 困难 , 因为 研究 昆虫 的 迁 飞 扩 散 能 力 本 身 就 比 
较 困 难 。 由 于 昆虫 体型 很 小 , 数量 众多 ,田间 状况 
下 很 难 同 时 跟踪 这 么 多 数量 的 个 体 , 并 对 其 扩散 距 
离 加 以 定量 描述 ;而 且 我 们 还 可 能 在 不 同时 期 侧重 
研究 具有 不 同 特性 的 亚 种 群 , 进而 得 到 不 同 的 结 
论 。 对 欧洲 玉米 蜡 成 虫 扩 散 迁 移 能 力 的 研究 历史 或 
许 提供 了 一 个 有 趣 和 很 好 的 例子 。1910 年 以 来 的 90 
多 年 间 , 有 关 欧 洲 玉 米 蜡 成 虫 迁 移 能 力 的 研究 就 报 
道 了 非常 不 同 的 结果 。 欧 洲 玉 米 坚 大 约 在 1910 年 以 
后 被 无 意 引入 美国 波士顿 地 区 (Hudon et al.,1989)， 
随后 在 北美 大 陆 上 由 东 向 西 迁 移 扩 散 , 早期 的 研究 
报道 发 现 欧 洲 玉 米 蜡 成 虫 有 着 很 强 的 扩散 能 力 ， 例 
如 Worthley 和 Caffrey (1929) 报道 了 欧洲 玉米 曝 成 
虫 可 以 从 加 拿 大 飞越 伊利 湖 (Lake Erie, 大约 45 
km) 到 美国 , 这 些 成 虫 繁 殖 的 幼虫 就 可 以 直接 造成 
玉米 的 产量 损失 , 换言之 ,飞越 伊利 湖 的 成 虫 数量 
不 是 少数 。Chiang (1972) 利 用 1943 - 1947 年 的 历 
史 资 料 , 也 发 现 了 欧洲 玉米 蜡 以 较 高 的 速度 在 美国 
明尼苏达 州 扩散 ,以 大 约 每 代 40 km 的 速度 侵入 新 
的 地 区 。Showers 等 (1995 ) 发 现 其 成 虫 在 风力 的 帮 
助 下 , 可 以 扩散 32 km 的 距离 。 利 用 标记 回 捕 技 
ZR, Showers 等 (2001 ) 研究 了 欧洲 玉米 蜡 成 虫 的 扩 
散 行 为 , 认为 美国 环境 保护 署 (USEPA ,2001 ) 要 求 
在 800 m 的 范围 内 种 植 庇护 所 可 以 有 效 保证 Bt E 
米田 和 庇护 所 羽化 欧洲 玉米 蜡 成 虫 的 随机 交配 
假设 。 

然而 , 最 近 的 一 些 研究 结果 却 得 到 了 不 一 致 的 
结论 。 例 如 ，Hunt 等 (2001 ) 报道 了 一 些 玉 米 旦 成 
虫 可 以 在 其 羽化 田 块 中 完成 交配 ， 即 意味 着 玉米 量 
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成 虫 的 扩散 距离 非 党 有 限 。 其 后 ，Qureshi 等 
(2005) 报道 了 90% 的 释放 成 虫 在 300 m 以 内 的 中 
离 被 回 捕 到 。Dalecky 等 (2006 ) 其 至 指出 大 多 数 玉 
米 屹 成虫 羽 化 后 或 许可 以 在 55 m 的 范围 中 完成 其 
交配 ， 同 时 他 们 也 发 现 田间 生境 对 其 小 范围 扩散 有 
主要 影响 。 这 些 结果 暗示 了 在 某 些 情况 下 , 可 能 会 
有 相当 比例 的 玉米 蝶 成 虫 束 在 其 羽化 田 块 中 或 附近 
的 田 块 中 完成 交配 行为 , 换言之 , 抗 性 成 虫 之 间 发 
生 选 型 交配 的 概率 会 比 预想 的 高 出 许多 。 

我 们 认为 这 两 种 不 同 的 研究 结果 有 可 能 是 人 为 
主观 目的 性 的 结 采 。 在 早期 的 研究 中 ,人 们 更 关心 
玉米 坚 可 能 侵入 的 新 地 区 , 因此 侧重 于 那些 长 距离 
扩散 的 群体 , 而 那些 短 距 离 扩 散 的 群体 被 忽略 了 。 
Jg, 由 于 高 剂量 /庇护 所 集 略 的 采用 ,人 们 更 关 
心 玉 米 蝶 的 短 距 离 扩 散 , 因此 人 研究 重点 侧重 在 那些 
短 距离 扩散 的 群体 , 结果 发 现 了 相当 比例 玉米 晨 的 
扩散 距离 十 分 有 限 。 实 际 上 , 在 一 个 数量 足够 大 的 
昆虫 群体 中 , 我 们 总 会 发 现 其 扩散 距离 是 连续 性 
Hy, 即 是 说 , 我们 在 短 距 离 和 长 距离 的 扩散 范围 都 
有 可 能 发 现 玉 米 蝶 成 虫 , 关键 是 人 们 当时 关注 哪 一 
个 群体 。 

相对 于 直接 人 研究 迁移 距离 ,人 研究 昆虫 交配 前 期 
应 该 是 一 个 比较 容易 的 方法 , 众所周知 ,距离 等 于 
时 间 乘 以 速度 , 靶 标 害虫 从 羽化 到 交配 时 间 ( 交 配 
前 期 ) 的 长 短 可 以 视 为 时 间 , 在 迁移 速度 一 定 的 情 
况 下 ,如 采 靶 标 昆 虫 的 交配 前 期 较 短 ,至 少 其 扩散 
距离 不 可 能 太 长 ;如 果 靶 标 昆 虫 的 交配 前 期 较 长 ， 
则 扩散 距离 则 可 能 较 长 。 如 果 我 们 知道 抗 虫 转基因 
作物 的 误 标 害虫 为 比较 活跃 的 种 类 , 则 交配 前 期 的 
长 短 能 提供 更 多 的 信息 。 

对 转基因 作物 靶 标 害虫 的 交配 行为 研究 也 必须 
引起 重视 , 假使 庇护 所 田 块 和 Bt 田 块 的 未 交配 成 
虫 在 交配 以 前 可 以 有 效 混合 , 但 如 果 成 虫 间 具有 交 
配 选 择 性 , 例如 同一 田 块 (Bt 田 块 ) 羽化 成 虫 之 间 
具有 相互 的 交配 偶 好 性 ,或 未 扩散 的 成 虫 也 具有 相 
互 偏好 性 , 导致 庇护 所 的 效率 会 大 为 减低 ， 此 外 ， 
如 果 可 以 确定 交配 时 Bt 田 块 和 庇护 所 田 块 来 源 的 
成 虫 比 例 和 它们 的 交配 状态 , 也 比 单纯 研究 成 虫 的 
扩散 距离 更 能 反映 出 庇护 所 的 效率 。 因 此 , 在 制定 
有 关 抗 性 管理 措施 时 , 有 关节 标 害虫 交配 行为 也 必 
须 加 以 考虑 。 

束 鲜 地 目 害虫 (大 多 数 Bt TE B SU ER ) 的 交配 
过 程 而 言 , 往往 是 雌性 成 虫 停留 在 茶 个 地 点 释放 出 
性 信息 素 , 雄性 成 虫 跟踪 上 肉 虫 释放 出 的 性 信息 素 分 


T, 逆风 飞行 过 一 段 距离 后 找到 瞧 虫 并 与 之 交配 。 
因此 , 雄 虫 的 平均 扩散 距离 可 能 比 肉 虫 高 , 结合 内 
雄 虫 对 抗 性 发 展 的 不 同 影响 , 人 研究 重点 或 许 应 以 雄 
RHE, 理想 状况 下 ， 如果 可 以 定量 确定 某 个 距 
A, 该 距离 是 未 交配 的 雄 虫 比较 容易 到 达 ， 而 雌 虫 
不 易 到 达 , 这 样 的 一 个 距离 比 单纯 确定 成 虫 扩散 中 
离 可 以 更 有 效 地 延缓 抗 性 发 展 。 利 用 性 信息 素 技 
ZR, 可 以 只 研究 雄 虫 的 田间 扩散 行为 ;而 利用 黑光 
灯 进 行 回 捕 则 可 以 同时 研究 具 雄 成 虫 的 田间 扩散 行 
为 , 这 两 者 的 结合 会 使 我 们 更 有 把 握 地 确定 庇护 所 
和 Bt 田 块 的 适合 距离 ,以 更 好 发 挥 庇护 所 的 作用 ， 
更 好 地 延缓 Bt 作物 靶 标 害虫 的 抗 性 发 展 。 
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